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Полиморфизм тлей (Ноторіега, Арһійіпеа) в свете их эволюции. Мамонтова В. А. -- Клональ- 
ный полиморфизм тлей уникален. Он характерен как для имаго, так и для личинок, связан с 
их жизненным циклом — гетерогонией и гетерецией и проявляется в 2 аспектах: в числе 
морф и в степени морфологического различия между ними. До недавнего времени считалось, 
что, как правило, у немигрирующих видов тлей 5-7, у мигрирующих — 8-9 морф в жизнен- 
ном цикле. На самом деле их значительно больше. При этом соответственно усилению эво- 
люционной продвинутости таксонов увеличивается и число морф, а также морфологические 
различия между ними. В некоторых наиболее эволюционно продвинутых семействах, в ре- 
зультате биологического прогресса в направлении ценогенеза, появились особые личиночные 
морфы, для выполнения особых функций: летнего диапаузирования (“диморфы”), перезимо- 
вывания (особенно у неполноциклых видов) и защиты колоний от врагов (“солдаты”). Нали- 
чие последних свидетельствует о проявлении у тлей зачаточной социальности и достижения 
некоторыми семействами высокого уровня биологического прогресса. Близкородственную 
сем. Гасһпідае группу птерокомматин следует выделить из семейства АрНідіЧає в самостоя- 
тельное сем. РиегосоттаНЧае, что почти полностью соответствует последней системе Морд- 
вилко (1948), только таксоны подняты на ранг выше. 
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Полиморфизм характерен для многих видов животньх, чаще всего в качест- 
ве полового диморфизма, что было свойственно и для предков тлей: “В начале у 
тлей существовало несколько двуполых генераций" (Могаміїко, 1934, р. 45); это 
отмечено позднее и другими авторами: “Предками тлей, безусловно были кры- 
латые, амфигонные, яйцекладущие насекомые” (НШе Кіѕ Гатбегѕ, 1966, р. 48). 
В процессе эволюции в сторону биологического прогресса число морф в клонах 
тлей постепенно неизменно увеличивалось, и в настоящее время клональный 
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полиморфизм тлей явление уникальное. Он характерен как для имаго, так и для 
личинок (рис. 1) и проявляется в 2 аспектах: в числе морф и в степени морфо- 
логических различий между ними. Полиморфизм тлей связан с их очень слож- 
ным жизненным циклом, а именно — с чередованием партеногенетических и 
обоеполых генераций (гетерогония), а также у ряда видов — с миграцией (гете- 
рецией). В клонах настоящих тлей (Арнідоїідса) в течение сезона развивается, в 
зависимости от условий среды, до 20 и более поколений. Среди них, как приня- 
то было до сих пор считать (Мордвилко, 1934), у немигрирующих видов 5—7, у 
мигрирующих 8—9 морф. При этом последние большей частью настолько мор- 
фологически различны, что в давние времена (а иногда и теперь, о чем будет 
сказано ниже) их описывали как отдельные виды. Морфологическая характери- 
стика морф, а также факторы, детерминирующие их появление .в клонах тлей в 
течение сезона (как, например, воздействие температуры и фотопериода на раз- 
витие обоеполого поколения), подробно освещены в статьях НШе Віз Гатбегѕ 
(1966), Міуағакі (1987) и Н. Н. Ерлыковой (1999), где приводится и обширная 
соответствующая литература. Поэтому в настоящей статье эти вопросы не обсу- 
ждаются. 

Морфы немигрирующих видов — это основательницы, выходящие весной 
из яиц, затем их потомство — бескрылые и крылатые (расселительницы ) девст- 
венниць (во многих поколениях), полоноски (ѕехираге), если они рождают и 
самцов и амфигонных самок, или віпораге и апдгораге, отрождающие, соответст- 


Рис. |. Личинки 1-го возраста Мимеима иітірнііа (по Кггуміес, 1962): А — мигранта; Б — переселенца 
с корней вяза. 


Еів. 1. Гагуае об (ће біг5і іпѕїаг ої Мітеигіа цітірніїа (по Кггуміес, 1962): А — тівгапі; В — ехиіеѕ (тот (һе 
ет гос. 


Полиморфизм и зволюция тлей ... 5 


венно, только амфигонных самок или только самцов. Основательницы, как пра- 
вило, бескрылые (кроме некоторых Огерапоѕірһійае и Стеепідеідає), а самцы 
бывают крылатыми и бескрылыми, у некоторых видов развиваются и те и другие 
(диморфизм самцов). Все поколения, кроме амфигонных самок, живородящи. 
Амфигонные самки после спаривания откладывают зимующие яйца. В тропиках 
и в условиях закрытого грунта обоеполое поколение выпадает; тли развиваются 
только партеногенетически. 

Переход тлей в процессе эволюции к миграции способствовал увеличению 
числа морф в жизненном цикле тлей, на что указывал еще Мордвилко (1934), а 
сами миграции осуществлялись под давлением среды: тли вынуждены были пе- 
реходить летом на новые кормовые растения, в связи с ухудшением условий пи- 
тания на деревьях и кустарниках (Шапошников, 1956, 1967). Поэтому миграции 
осуществляются путем перелета тлей с древесных на травянистые растения. На 
первичном хозяине развивается новая морфа — крылатые мигранты, а на вто- 
ричном — бескрылые переселенцы, крылатые расселительницы, а осенью — по- 
лоноски: зехираге, перелетающиє на первичного хозяина, или ріпораге и ап- 
Чгораге, причем в этом случае последние тут же рождают обязательно крылатых 
самцов, которые вместе с ріпораге перелетают на первичного хозяина. Здесь ро- 
ждаются амфигонные самки и происходит спаривание и откладка яиц. Морф 
образуется уже 8 или, если полоноски двух типов, — 9. 

В условиях мягкого климата на вторичном хозяине могут перезимовывать 
личинки бескрылых девственниц, которые весной развиваются в так называе- 
мых “ложноосновательниц”, иногда очень сходных с основательницами на пер- 
вичном хозяине, о чем будет сказано ниже. 

Чем дальше эволюционно продвинута группа тлей, тем значительнее и раз- 
личия между морфами. И прежде всего это касается галообразователей, напри- 
мер, семейства Ретрћһірійае. Они отличаются наиболее резко выраженной внут- 
ривидовой (клональной) полиморфностью, причем наибольшей изменчивости 
подвергается первое поколение — основательницы. В связи со сложностью про- 
изводимых ими галлов, особенно закрытых, они в той или иной степени и сами 
продвинуты в направлении “паразитической специализации” (термин Шапош- 
никова, 1976). Автор отмечает 3 формы существенных морфологических преоб- 
разований, которыми сопровождается этот процесс: прогрессивным развитием 
слюнных желез, выделяющих ферменты, индуцирующие галлогенез, и кожных 
желез, выделяющих пушок, препятствующий смачиванию тлей собственными 
экскрементами; регрессом органов движения, чувств и защиты; сохранением тех 
анцестральных примитивных признаков, которые у малоспециализированных 
тлей получили прогрессивное развитие, например, примитивной кубитальной 
жилки. Основательницы в галлах отличаются от всех других генераций также 
почти шаровидной формой тела и большими размерами, видимо, в связи с тем, 
что они наиболее плодовиты. Например, в огромных шаровидных галлах Ё”о- 
ѕота Гапиріпозит Нагі. (рис. 2) иногда насчитывается до 2 тыс. крылатых мигран- 
тов — потомков одной основательницы. В связи с резко выраженной специали- 
зацией основательниц — приспособлением к специфическим условиям жизни в 
галлах, они не могут переходить на другие растения (Мордвилко, 1925) и виды 
переходят к закономерной миграции и двудомности. Все последующие морфы 
этих видов менее специализированы и меньше различаются между собой и у 
близких видов. 

Бескрылые девственницы на вторичном хозяине также могут отличаться на- 
столько значительно от таковых на первичном хозяине, что они часто описыва- 
лись как различные виды. Подобное происходит и в настоящее время, чем бес- 
конечно множатся синонимы, а в видовой принадлежности тлей чрезвычайно 
трудно разобраться. Это связано еще и с тем, что на самом деле морф у тлей, 
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особенно у групп, далеко эво- 
люционно продвинутых, гораз- 
до больше, чем было принято 
считать до сих пор, чему и по- 
священа настоящая статья. 

При изучении миграций 
крушинной тли (Арйіѕ памини 
Косп) было обнаружено (Ма- 
монтова, 1953), что как на пер- 
вичном хозяине — слабитель- 
ной крушине (Айатпиху сашйа- 
піса І.) в случае факультатив- 
ной миграции вида’, так и на 
вторичных кормовых растени- 
ях, например картофеле, у лет- 
них поколений бескрылых пар- 
теногенетических девственниц 
число маргинальных бугорков 
на брюшке в мае, июне, августе 
и сентябре последовательно со- 
кращалось с 5 или 6 пар в кон- 
це мая до всегда постоянных в 
Рис. 2. Галл Енозота Їапидіпоѕит. роде Арйіѕ І. двух пар только 
на 1-м и 7-м сегментах брюш- 
ка. При этом изменяются и 
другие морфологические при- 
знаки. С трофическим фактором это не связано, поскольку наблюдается как на 
Первичном хозяине — крушине, так и на вторичных — картофеле и др. Следова- 
тельно, сезонная смена морфологических признаков обусловлена у этих тлей 
“гетерогенностью среды и отражает приспособительную дифференциацию гене- 
тической структуры популяции” (Биологический энциклопедический словарь, 
1986), что характерно для полиморфизма. 

Таким образом, в весенне-летний период может развиваться не одна морфа 
бескрылых девственниц (иногда во многих поколениях), а и несколько добавоч- 
ных морф, морфологически отличных от уже известных ранее. 

Интересно, что крушинная тля с основного хозяина — крушины и ее пере- 
селенцы с промежуточных (картофель, томаты, гречиха, тыква, собачья рожа, 
недотрога, петуния, подорожник и др.) по существующим определительным 
таблицам тлей рода Арліз (Мордвилко, 1948; Шапошников, 1964; Давлетшина, 
1964) соответствуют: первая — тезису, да и то только весенние и раннелетние 
поколения, а переселенцы — антитезизу, так как в основание этих таблиц по- 
ложен такой признак, как количество маргинальных бугорков на сегментах 
брюшка бескрылых девственниц (на 1-м-5-м и 7-м — тезис; на 1-м и 7-м — ан- 
титезис). В антитезисе крушинная тля не обозначена, и поэтому определить пе- 
реселенцев, попадающих в антитезу, по сушествующим таблицам невозможно. 
Тем более, что они и другими признаками резко отличаются: мелкие, желтые, а 
не зеленые, более крупные и т. д. 

Аналогичную картину наблюдал В. В. Журавлев, изучая сезонную изменчи- 
вость комплекса спирейных тлей и особенно подробно и тщательно у киевской 
популяции описанного им нового вида Арйіѕ исғаіпепѕіѕ ГПитаМеу. У поколений 


Е. 2. Сай об Емозота іапиріпоѕит. 


На молодых растениях и на прикорневой поросли слабительной крушины тли могут разви- 
ваться в течении всего сезона. 
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бескрылых девственниц этого вида закономерно уменьшается по сезонам от 
весны к осени длина трубочек (отношение длины трубочек к длине хвостика), 
увеличиваются показатели отношения длины шпица к длине основания 6-го 
членика усиков, исчезают вторичные ринарии на 3-м членике усиков, последо- 
вательно уменьшаются размеры тела, а также сокращается площадь склеротиза- 
ции кутикуль (интересно, что число маргинальных бугорков остается неизмен- 
НЫМ ). 

Хилле Рис Ламберс (НШе Кіз Гатбетѕ, 1966) отмечает появление особых 
карликовых форм с пятичлениковыми усиками, вместо шестичлениковых, в 
третьей и позднейших генерациях тлей рода Арліз І. В конце лета нередко появ- 
ление среди зеленых колоний крапивной тли Арліз инісага Сте. мелкой желтой 
с пятичлениковыми усиками морфы, которая была даже описана как новый вид, 
под названием А. зіапійапаї І аїпр, отнесенная затем в синоним А. исаа Сте. 
Эти морфы появляются, видимо, в связи с ухудшением на кормовых растениях 
условий питания в конце лета. 

Оказывается, что, по крайней мере, у видов рода Арйіз морф значительно 
больше, чем принято считать. Больше их и у видов в некоторых других таксонах 
родового и надродового ранга, поскольку интересная добавочная морфа обнару- 
жена в семействе Сраїйгорпогідае, у РенрйуЙих тіпиѓіиѕ Ѕһар. (Мамонтова, 1955). 
Возможно она развивается в связи с тем, что тли этого вида меняют в течение 
лета место обитания на кормовом растении — татарском клене (Асег г1а1ат- 
сит 1.), — со стеблей переходят на листья. При этом стеблевая форма настолько 
резко отличается от листовой, что, не зная особенностей жизненного цикла ви- 
да, легко эти различные морфы принять за различные виды. 

С весны и до конца июня-начала июля развитие происходит на концах мо- 
лодых побегов клена: это основательница и ее потомство — несколько поколе- 
ний бескрылых девственниц. Они крупные (длиной 2,5-3 мм), блестяще-бурые, 
благодаря сильно склеротизированным широким срединным поперечным поло- 
сам и крупным маргинальным пятнам на боках тела; и, что очень характерно 
для этих морф, с волосками 2 типов: четырьмя продольными рядами длинных 
толстых бурых на тергитах и со множеством обычных, светлых более коротких 
волосков между ними. Усики с большим числом вторичных ринарий. Всеми 
этими признаками тли очень похожи на крылатых и являются так называемыми 
крылатообразными бескрылыми (здесь морфа ѕіїгіаїиѕ). 

В середине июня- июле тли переходят на листья, и на нижней их поверхно- 
сти развиваются другие бескрылые девственницы — мелкие (длиной до 2,5 мм), 
желтые с бурой продольной полоской на спинной поверхности, с короткими во- 
лосками, которые из поколения в поколение светлеют. Кутикула склеротизиро- 
вана слабее. Налицо, видимо, так называемая субгетереция — смена мест обита- 
ния на одном растении, переход с листьев на корни или как, в данном слу- 
чае, — со стеблей на листья. Эта листовая морфа и была описана 
Г. Х. Шапошниковым (1952), хотя она менее характерна в жизненном цикле 
этого вида, чем стеблевая — 5ігіаїц5. Кроме того, для вида характерен димор- 
физм самцов: развиваются как бескрылые, так и крылатые формы”. Морф у зто- 
го немигрирующего вида, таким образом, 8, а не 6-7. 

На Дальнем Востоке Н. Ф. Пащенко (1987, 1988) также выявила у тлей рода 
РеғірћуПиѕ добавочное число морф. Всего их у различных видов от 7 (у Р. іертеп- 
іозиз5 Раз.) до 14 (у Р. Кимапай Такаһі.) в зависимости от особенностей биоло- 
гии. Н. Ф. Пащенко в число морф включает также яйцо, диморфу и перелиняв- 


Диморфизм самцов иногда наблюдается и у хайтофоров. Возможно, что это, наоборот, при- 
митивный признак. Крылатые самцы появляются у немигрирующих видов как рудименты. 
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шую диморфу. На самом деле яйцо — это эмбрион морфы основательниць, а 
диморфа — личинка перелинявшей диморфы. 

Крылатообразные бескрылые девственницы иного строения, наряду с нор- 
мальными бескрьльми, обнаружены и у трамин (сем. Іасһпійае); там они тоже 
наиболее характерны в жизненном цикле. Бескрылые встречаются редко, хотя 
причина этого в ином — в общей примитивности семейства. 

Наличие добавочных морф, наряду с уже известными, возможно и в жиз- 
ненных циклах других семейств тлей, что, однако, в надсемействе настоящих 
тлей еще слабо изучено. Поэтому не следует спешить с описанием новых видов 
без предварительного тщательного изучения их очень сложных жизненных цик- 
лов. Особенно, как это нередко бывает, по одному найденному экземпляру, ко- 
торый чем-то отличается от других близких видов. Он может оказаться особью 
иной морфы уже известного вида, чему не счесть примеров из фаунистических 
афидологических исследований. Такое было еще допустимо и понятно на заре 
развития афидологии, во времена И. Кальтенбаха (КаЦепбасй, 1843) и В. Коха 
(Косп, 1857), когда шло накопление фаунистического материала. В настоящее 
время это уже почти пройденный этап. Идет ревизия таксонов родового ранга, 
которая невозможна без изучения жизненных циклов тлей, их полиморфизма. 
Без этого непрерывно множилась и, к сожалению, до сих пор множится сино- 
нимика мировой фауны тлей. Например, в 1976 г. у Арліѕ /ађае Ѕсор. насчитыва- 
лось 33 синонима, у Арйіѕ коз5урії Сіоу. — 41; у Аи/асомйит ѕоіапі Как. — 38; у 
Вғасћусаийиѕ пейсйтуя Каі. — 48; у Асунлохірһит ріѕит Натгіѕ — 18, и 
т. д. (Еабор, НШе Кіѕ атбетѕ, 1976). 

На примере Р. тіпшиз видно, как легко такое могло произойти и с этим ви- 
дом, чего однако не случилось, благодаря хорошо изученному жизненному цик- 
лу вида, в течение всего сезона его развития. Выяснилось, что в течение лета 
появляются 2 сменяющие одна другую морфы бескрылых девственниц. Следова- 
тельно, это характерно не только для мигрирующих видов, но встречается также 
и у немигрирующих. 

Высказанное выше предостережение важно еще и потому, что многие при- 
знаки тлей, особенно из эволюционно молодых групп, подвержены индивиду- 
альной изменчивости, что проявляется среди близкородственных особей одной 
колонии. По наблюдениям В. В. Журавлева, наиболее устойчивыми признаками 
таволговых тлей (у Арліѕ исгатепя 7Питаміем и А. 5рігаерпава М1.) являются ко- 
личество маргинальных бугорков на брюшке (в отличие от крушинной тли) и 
отношение длины последнего членика хоботка к длине второго членика задней 
лапки. Последнее объяснимо тем, что хоботок и лапки ног тлей обычно стойко 
адаптируются к субстрату, на котором тли сосут, что еще в начале века подроб- 
но рассмотрел А. К. Мордвилко (1901). 

Между тем, такие признаки таволговых тлей, как число волосков на хвости- 
ке (что в других группах тлей более или менее постоянно) или отношение дли- 
ны шпица к длине основания 6-го членика усиков и многие другие подвержены 
сильной индивидуальной изменчивости: они различаются, иногда в широких 
пределах в сестринской группе одной колонии, что также необходимо учитывать 
при описании новых видов тлей. Здесь следует использовать большие серии, что 
у тлей, в отличие от многих других насекомых, облегчено наличием больших 
колоний. А на деле, часто именно с описания новых видов, иногда по одному 
найденному экземпляру вступают в науку начинающие афидологи. 

Уже на примере тлей рода Арйіѕ видно, что наибольшее число морф насчи- 
тывается у видов, которые наиболее эволюционно продвинуты. В группах мор- 
фологически примитивных, с наибольшим числом плезиоморфий, и морф зна- 
чительно меньше. Следует при этом учитывать, что древность, архаичность се- 
мейства тлей не обязательно сопровождается его морфологической примитивно- 
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стью. Бывает и наоборот, что демонстрируют, например, представители надсе- 
мейства РһуІохегоійеа и особенно — семейства хермесовых. По всей видимости, 
это наиболее древняя из ныне существующих группа тлей, причем единствен- 
ная, у которой все партеногенетические самки яйцекладущие, что для тлей при- 
митивно. Происхождение семейства восходит, возможно, к раннему мелу, по- 
скольку оно трофически связано исключительно с хвойными. Даже миграции 
видов семейства осуществляются с ели (Рісеа ѕрр.) на другие хвойные. Следова- 
тельно, завершение эволюции процесса миграции хермесов произошло в конце 
раннего мела, когда появились уже современные хвойные, однако, до появления 
лиственных древесных пород (Мордвилко, 1934) и происходило это, видимо, в 
связи с меловым биоценотическим кризисом в понимании В. В. Жерихина 
(1978) и А. П. Расницына (1988), когда мезофитная флора сменялась кайнофит- 
ной. 

Вместе с тем, это древнее реликтовое семейство, наиболее эволюционно 
продвинуто, причем, в свете установленных А. Н. Северцевым (1949) 4 направ- 
лений биологического прогресса’, в эволюции хермесов осуществлялся морфо- 
физиологический регресс, или общая дегенерация, под которой подразумевается 
редукция многих активных органов, наряду с прогрессивным развитием органов 
пассивной защиты и органов размножения. Регресс компенсируется иногда так- 
же у эмбрионов и личинок ценогенезом. 

У хермесов “редукции активных органов” соответствуют уменьшение разме- 
ров их тела, величины крыльев и развитие последних в сторону диптеригии, ре- 
дукция жилкования, сегментов тела и, в связи с этим, числа стигм, редукция 
усиков и ног. Ни в одном другом семействе тлей, кроме Ногтарћ!іаійае, редук- 
ция не достигает такой степени. 

“Прогрессивное развитие органов пассивной защиты” осуществлено путем 
образования на хвойных деревьях галлов, защищающих тлей от врагов и небла- 
гоприятных условий среды, например погодных. 

Роль "прогрессивного развития органов размножения", как и у всех тлей, 
играет партеногенез, а у хермесов, кроме того, уникальное среди тлей многооб- 
разие и обилие морф. Г. И. Драган (1999) таких морф у кавкаского елово- 
пихтового хермеса (Бгеуияа погатаптапа ЕсК5і.) обнаружил не менее 11 при 
тщательном изучении его жизненного цикла в Центральном ботаническом саду 
НАН Украины г. Киева. Это основательницы, мигранты, гиемосистенс ранняя и 
поздняя, псевдогиемосистенс, зстивосистенс, прогредиенс, полоноски (ріпораге 
и апдгораге), самцы и амфигонные самки, а, кроме того, еще и ложнооснова- 
тельницы. Причем у отдельных видов число морф различно. 

И, наконец, “ценогенез” проявляется в длительном диапаузировании личи- 
нок в генерации поздних “гиемосистенс”, даже дважды за сезон, что позволяет 
хермесам переживать летом неблагоприятные условия питания на деревьях. 
Жизненные циклы хермесов чрезвычайно сложны. У них, наряду с двухгодич- 
ным основным циклом с миграциями из галлов на елях на другие хвойные, на 
последних развиваются отдельные замкнутые парацикль, в свою очередь, со- 
стоящие из микроциклов и т. п. “Парацикл кавказкого елового-пихтового хер- 
меса составляет три фенологически самостоятельных микроцикла с различным 
числом генераций” (Драган, 1999). 

Таким образом, развитие на протяжении длительной эволюции чрезвычайно 
сложной биологии привело, в свою очередь, к бурному развитию у хермесов по- 
лиморфизма. Все это многообразие морф, с частым диапаузированием личинок, 
способствует сохранению популяций в случае наступления неблагоприятных ус- 


ж ГА 
Ароморфозы, идиоадаптации, ценогенез и морфофизиологический регресс или общая деге- 
нерация. 


10 В. А. Мамонтова 


ловий и даже процветанию в сущности реликтовой группы тлей. Это, на мой 
взгляд, вполне соответствует тезису “прогрессивного развития органов размно- 
жения” в эволюции в сторону общей дегенерации по Северцову и даже шире 
этого понятия, поскольку своеобразно проявляется еше в паразитической спе- 
циализации основательниц. Следует только в данном случае термин “органы 
размножения” заменить на “способ размножения”, а что он вполне прогресси- 
рует, явствует уже из того, насколько успешно свирепствуют хермесы в хвойных 
лесах, нередко приводя к усыханию деревьев (Дмитриев, 1987). 

Далеко эволюционно продвинутые таксоны тлей отличаются не только 
большим числом морф в стадии имаго. В результате биологического прогресса в 
направлении ценогенеза у них появились особые личиночные морфы, выпол- 
няющие специальные функции: летнее диапаузирование (“диморфы”), перези- 
мовывание (особенно у неполноциклых видов) и защита колонии от врагов 
(“солдаты”). 

“Диморфы” образуются у немигрирующих (иногда и у мигрирующих) ви- 
дов, компенсируя у первых отсутствие миграций. Они наиболее характерны в 
роде РегірнуНиз. При ухудшении летом условий питания, на нижней, реже верх- 
ней, поверхности листьев кленов появляются плоские личинки первого возрас- 
та, двоякого типа: у ФР. асегіз [.., Р. тіпшиз ЗПар. они желтые с очень длинными 
тонкими волосками вокруг тела; у Р. /еѕіидіпасеиѕ Кегпіе, Р. татопіоуае Магѕ., 
Р. гертепіоѕиѕ Раѕћ. и др. они зеленые или желто-зеленые, черепахообразные, с 
пластинчатыми волосками на 
голове, усиках, боках тела и на 
ногах (рис. 3). Все лето до осе- 
ни личинки неподвижно сидят, 
не линяя и не питаясь, после 
чего развиваются в половозре- 
лые формы, у Р. тіпиші -- в 
полоносок. Таким образом вид 
переживаєт летом неблагопри- 
ятнье условия питания. 

Однако М. Миясаки при- 
водит интересный пример диа- 
паузирования в Японии, кото- 
рый “трудно увязать с недос- 
татком питания”: Айораоярйоп- 
ти; іає (Маїзит. ) мигрирует с 
ны 27 Та на Адепосаціоп (Сотро- 

<А} (У чн й 
== зцае). Диапаузирующие личин- 
ки, особого строения, отрожда- 
ются мигрантами на вторичном 
хозяине. Личинки сидят на ли- 
стьях и корнях до осени, после 
чего развиваются в особые кар- 


Я 
2 (@) К) ликовые морфы с сильно пиг- 


ментированньм и склеротизи- 
рованным тергумом. Остается 
неясным “какой фактор детер- 

минирует производство таких 

личинок и в чем состоит пре- 
Рис. 3. Диморфы: А — Регірнуйиз асегіз; Б — Р. гсзінаїпа- имущество диапаузирования на 
Е вторичном хозяине” (Міуагакі, 
Рів. 3. Оітогрћһеѕ: А — Регірнуйиз асеғіѕ Б — Р. пезиата- 1987, р. 38). 


сеиз. 
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Специализированные зимующие личиночные морфы наиболее характерны у 
неполноциклых видов, первичные хозяева которых исчезли с лица Земли, или 
отсутствуют в том или ином регионе. Такие личинки, как правило морфологи- 
чески отличные от обычных, появляются осенью на вторичном хозяине, зимуют, 
а весной из них развиваются так называемые “ложноосновательницы”, дающие 
начало новому клону. Благодаря наличию таких морф, оказалось возможным 
существование неполноциклых видов исключительно на вторичных хозяевах 
(все трамины и Тифегоіаснпиз зайяпи5 Сте]. из семейства ляхнид, корневая свек- 
ловичная тля Ретр/ виз јиѕсісоғпіѕ Косћ и многие др. ). 


У 2 неполноциклых видов, живущих на мхах, РѕеиасаидеПа тиБаа (Вогп.) и 
Азраар ит сиурійаті Ѕігоу. перезимовывают личинки 2-го возраста у первого ви- 
да и 4-го — у второго. Обе личинки отличаются от обычных сильной склероти- 
зацией и пигментацией тергитов брюшка, а Р. ғиђійа еще и густым восковым 
налетом. Эти формы более морозоустойчивы, чем обычные морфы. 

Такие же морфы образуются иногда на вторичном хозяине и у полноциклых 
видов паралельно с ремиграцией на первичного хозяина. Например, у Союрйа 
агта АокКі, мигрирующей с 4е/Коуа на Сіетаїіз, осенью, после ремиграции поло- 
носок на 7е/Коуа, где зимуют яйца, ехшез на С/етатіз производят карликовых ли- 
чинок с коротким хоботком и склеротизированньм телом, заползающих в щели 
коры, зимующих там и создающих таким образом на вторичном хозяине пара- 
цикл (Аоки, 1980). Такое же наблюдается и у других видов тлей. 

Известны случаи, когда зимующие личинки морфологически ничем не от- 
личаются от обычных. Но, поскольку они до следующей весны остаются в 1-м 
возрасте, такие личинки, видимо, физиологически специализированы к зимовке 
(Міуағакі, 1987). | 

В местах с мягким климатом могут зимовать и даже изредка размножаться и 
взрослые бескрылые девственницы. 

Чрезвычайно интересные личиночные морфы “солдаты”, функцией кото- 
рых является защита колоний тлей от врагов, обнаружены недавно в Японии 
(Аокі, 1977, 1980; Міуағакі, 1987) у 15 видов 2 далеко эволюционно продвинутых 
семейств Ногтарпідідає и Ретрћірійае. Эти личинки 1-го и 2-го возраста (кроме 
Еніоѕота тогіокеп5е АКітоїо, у которой агрессивны личинки 2-го и 3-го возрас- 
тов) нападают на хищников, при этом погибая. До взрослого состояния они не 
доживают. Бороться с врагами, например личинками мух сирфид, им помогает 
сильно склеротизированный тергум и ноги и, кроме того, утолщенные перед- 
ние, а иногда средние и задние ноги, лапки с мощными коготками и пара силь- 
но развитых рожек у переселенцев Ногтарпідідає" или игл у Ретрћһівійае. Это 
делает личинок похожими на скорпионов (рис. 4). У солдат отсутствуют обыч- 
ные для видов этого семейства железы на тергитах, слабо развит хоботок, они 
более волосисты. “Солдат” и нормальных личинок отрождают одни и те же сам- 
ки. Подобных морф наблюдал в роде Огевта ВисК. в свое время и Хилле Рис 
Ламберс (НШе Віз 1 атбегз, 1966), однако, еще не зная тогда их функции. 

Нападая на врагов, “солдаты” хватают и сдавливают их мощными передни- 
ки и средними ногами, разрывают коготками кутикулу, протыкают тело рожка- 
ми или иглами и, в конечном счете, погибают сами. У некоторых видов тлей 
наблюдается агрессивное поведение личинок, не обладающих таким устрашаю- 
щим видом и приспособлениями. Наличие “солдат” несомненное свидетельство 
проявления у тлей зачаточной социальности и достижения некоторыми семей- 
ствами высокого уровня биологического прогресса. 

У семейств менее эволюционно продвинутых, во-первых, меньше морф в 
полиморфном комплексе, во-вторых, эти морфы слабее различаются между со- 


А 
Поэтому “солдат” у гормафидид находили только на вторичном хозяине. 
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бой морфологически. Некоторые относи- 
тельно древние представители как бы за- 
стыли на более ранних стадиях морфо- 
логических адаптаций и специализации, со- 
храняясь таковыми до настоящего времени. 
Примером может служить, во-первых, се- 
мейство Мтдапдае, у видов рода Ми4аних 
Косһ которого, 2-я генерация крылата и 
уже обоепола, т. е. морф у этого рода наи- 
меньшее число среди тлей — всего 3. Во- 
вторых, дендрофильное немигрирующее се- 
мейство дрепаносифид (Огерапоѕірћійае ), у 
представителей некоторых родов которого 
(Дгерапоурйит Косі, ЕисаШріеғиѕ 5сПоші., 
Тифегсатиз Мотду., Мугоса!5 Раѕѕ. и др.) 
все морфь, кроме амфигонньх самок, еще 
примитивно первично-крьлатье (первона- 
чально все тли бьли крьлатьми). В роде 
еще не обособилась обьчная для других 
тлей морфа бескрьлой девственниць. В 
связи с зтим, морф в полиморфном ком- 
плексе тлей зтих родов всего 5. В-третьих, 
также дендрофильное ориентальное семей- 
ство Стеепідсідає, у видов которого основа- 
тельниць, яйцекладущие самки и самцы 
всегда крылаты и структурно очень схожи, а 
бескрылые девственницы часто крылатооб- 
разны. 

У филогенетически близкого семейству 
Огерапозвірпідає, также  немигрирующего 
семейства СПайорПпогідає, в роде Слайорпо- 
Рис. 4. Личинки Русидогевта аісхапаєті (по ги; Косһ шесть обычных морф. Все поколе- 
Міуагакі, 1987): А-- солдат Б— нор- НИЯ бескрылых девственниц, развивающие- 
мальная личинка |-го возраста. ся в течение лета до осени, различаются 
Не. 4. Гагуае ої Рѕеийоғевта аісхапасті (А- (причем довольно слабо) лишь в рамках 
ег Міуагакі, 1987): 4 — ѕ010іег, В — пота индивидуальной изменчивости. Виды рода 
Іагуає об'їБе зі іп5іаг. К 

Спайорпогиз живут на тополях и ивах. Про- 

исхождение рода Регірйуйці», по Мордвилко 
(1934), связано с переходом его предковых форм с более древних ивовых на бо- 
лее молодые растения клены (Асег 5рр.), что сопровождалось значительным био- 
логическим прогрессом в направлении ароморфоза. Увеличилось число морф с 6 
у Р. тапазпигісиз Раѕћ. и 8 у Р. ттшиз Ѕһар. до 14 у Р. Кижапай Такаһі. Кроме 
того, благодаря зволюции и в направлений ценогенеза, появились диапаузи- 
рующие личинки “диморфы”. 

Наиболее примитивным строением тела отличаются тли семейства ляхнид 
(Гасппае). Строение лапок многих цинарин свидетельствует о том, что у них 
сохранились даже некоторые архаичные патрестические (признаки древних 
предков) черты строения, подобно сохранению откладки яиц вместо живорож- 
дения у хермесов. Еще один признак примитивности ляхнид — это слабо выра- 
женный полиморфизм, что проявляется не столько в числе морф (их 6-7), 
сколько в самом слабом среди всех тлей морфологическом разграничении этих 
морф: особи различных морф жизненного цикла морфологически очень схожи; 
например основательниць, которые в других семействах тлей наиболее резко 
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отличаются от своего потомства, у ляхнид почти от него не отличимы. Очень 
похожи на крылатых и бескрылые девственницы: наличием эпикраниального 
шва на голове, сильной склеротизацией грудных сегментов тела, развитием у 
них фасеток глаз и т. д. Слабой является и разница в размерах тела (у форм эво- 
люционно продвинутых, со сложным жизненным циклом, эти различия значи- 
тельны). Иными словами, если в других семействах настоящих тлей (Арһійоідеа) 
крылатообразные бескрылые как форма переходная к настоящим бескрылым, в 
некотором роде реликтовая, появляется в виде исключения (как рудимент), то у 
ляхнид это — правило. Фактически все бескрылые ляхниды в той или иной сте- 
пени являются еще крылатообразными. Исключение наблюдается только в более 
продвинутом подсемействе трамин (Тгатіпае), где изредка уже появляется мор- 
фа настоящих бескрылых девственниц (без эпикраниального шва на голове, по- 
сегментной склеротизации и пр.). Эволюционная продвинутость, таким обра- 
зом, и здесь сопровождается дальнейшим, хотя и слабым еще, развитием 
полиморфизма. 

Как уже сообщалось ранее (Мамонтова, 1972, 1980) происхождение семей- 
ства ляхнид восходит, вероятно, к началу мела’, а к концу раннего мела сфор- 
мировались и все 3 подсемейства. Это, скорее всего, связано с меловым биоце- 
нотическим кризисом в понимании Жерихина (1978) и Расницына (1988), по- 
служившего мощным преобразовательным толчком к смене древней (мезофит- 
ной) флоры на новую (кайнофитную), через “конкурентное вытеснение харак- 
терных для мезофита голосеменных растений покрытосеменными, к которым 
присоединяются также молодые группы хвойных” (Расницын, 1988). Поскольку 
ляхниды, как в прошлом, так и в настоящем трофически связаны с хвойными, 
этот процесс не мог не отразиться на их предках самым непосредственным об- 
разом. Вследствие вымирания их кормовых растений, сохранились лишь те 
формы древнейших ляхнид, которые смогли перейти на новые растения и при- 
способиться к ним. 

Таким образом, с появлением современных хвойных и большинства родов 
лиственных ( Оиеғсиѕ, Равиу, Вешіа и др.), от предковой группы ляхнид, живущей 
на древних хвойных, обособились 2 ветви: подсемейство Сіпагіпає на новых 
хвойных и подсемейство [асһпіпае на лиственных (кроме ивы). С подсемейст- 
вом ляхнин связано и происхождение подсемейства Тгатіпае. В настоящее вре- 
мя трамины живут неполноцикло на корнях вторичных хозяев — сложноцвет- 
ных, их первичный хозяин неизвестен. Несомненно, что эта группа претерпела 
наибольшие в семействе преобразования в сторону эволюционной продвинуто- 
сти, во-первых, в связи с миграцией (в прошлом), а во-вторых, в связи с пере- 
ходом к жизни в почве на корнях растений. Образование всех 3 подсемейств 
связано с резким скачкообразным переходом предковых форм в новые адаптив- 
ные зоны, т. е. с освоением новых кормовых растений, что по Северцову (1949) 
связано с ароморфозом, а по Симпсону (Ѕітрѕоп, 1961) с квантовой эволюцией. 
Это имело особое значение как первый и главный шаг в образовании таксонов 
высшего ранга. Дальнейшее развитие ляхнид осуществлялось путем адаптивной 
радиации или (по Симпсону) филетической эволюции в одной адаптивной зоне. 
При этом, в строении тлей 3 подсемейств появились немногие, но, по- 
видимому, очень важные приспособления, благодаря которым они, несмотря на 
общую примитивность организации, сохранились до настоящего времени. 

Ляхниды своей первичной примитивностью обособлены в системе тлей. 
Однако филогенетически с ними тесно связана группа птерокомматин, о чем 


" Ископаемые остатки ляхнид пока известны только в отложениях третичного времени — 
миоцена (Нее, Епейгісћ, 1971 (ГопвбИета сагуає Натгіѕ); Мепрієгек, Матопіома, 1993 (род 510- 
тарћіз). 
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свидетельствуєт сходство плезиоморфий, не говоря об одинаковом образе жизни 
на коре или под корой деревьев, с муравьями и отсутствии миграций (за исклю- 
чением трамин). Родственные признаки очень характерны: общий вид, форма и 
размеры тела, одинаковый густой волосяной покров; склеротизация кутикулы; 
наличие у птерокомматин эпикраниального шва в разной степени редукции у 
отдельных представителей; строение короткого с широким основанием и корот- 
ким шпицом 6-го членика усиков; примитивной формой одинаковых еще не 
дифференцированных волосков на его конце; сохранение у вида 5!аигосегаз 
сһайоѕірћоп С. В. и у некоторых Риегосотта волосков на трубочках; короткий, 
широкий хвостик; 1-й членик лапок задних ног иногда с 5 волосками; сходна 
хетотаксия личинок 1-го’ возвраста — признак особо важный. В то же время 
птерокомматинь, по сравнению с ляхнидами, уже значительно эволюционно 
продвинуты, причем в различных родах это проявляется в различной степени, 
т.е. в каждом из родов сочетание плезио- и апоморфных признаков различно: 
это постепенная редукция у ряда видов эпикраниального шва на голове, удли- 
нение и утоньшение шпица шестого членика усиков и уменьшение числа волос- 
ков на нем, появление маргинальных и плевральных бугорков, удлинение тру- 
бочек, исчезновение на них волосков. Наряду с эволюционной продвинутостью 
признаков, у птерокомматин усиливается полиморфизм в генерациях жизненно- 
го цикла. Например, полоноски 5. слаііоѕірћоп, по сравнению с таковыми у лях- 
нид, уже значительно отличаются от летних бескрылых девственниц вида скле- 
ротизацией кутикулы (отдельными склеритами под волосками, а не полосами), 
более короткими волосками на 3-м членике усиков, более короткими трубочка- 
ми и пр. (Журавлев, в печати). Таким образом и этот пример подтверждает вы- 
сказанный ранее тезис: с увеличением эволюционной продвинутости тлей воз- 
растает полиморфность и морфологические различия между морфами. 

;Интересно место птерокомматин в системе тлей. Благодаря наличию выше- 
перечисленных апоморфных признаков, группа в настоящее время в ранге под- 
семейства помещена в самое молодое эволюционно продвинутое семейство 
Арһіаідае, для чего, на мой взгляд, оснований нет, даже если древние предки 
афидид были своим происхождением связаны с птерокомматинами. В настоящее 
время эта группа четко отграничена от афидид, а всем своим строением, обли- 
ком, образом жизни и местом обитания тяготеет к ляхнидам. Ее кормовые рас- 
тения ЗаПсасеае появились в истории Земли в раннем мелу, но намного раньше, 
чем дуб, береза и клен, с которыми связаны ляхниды, и, тем более, намного 
раньше, чем кормовые растения афидид, Коѕасеае. Поэтому птерокомматины 
намного древнее ляхнид и, тем более, афидид, и намного примитивнее, чем по- 
следние. 

Исходя из этого, можно предположить, что еще до сформирования в конце 
раннего мела современного семейства-ляхнид с его подсемействами, во время 
смены на Земле флор и появления лиственных, близкородственная предкам 
ляхнид группа перешла на ивовые и здесь обосновались будущие птерокоммати- 
ны. Они претерпели в дальнейшем, по-видимому, в связи с особенностями иво- 
вых, серьезные эволюционные преобразования, значительно отделившие их от 
родственных ляхнид. Характерно, что, видимо, не случайно последние на иво- 
вых не живут*. В связи со всем выше сказанным, следуя весьма существенному 
замечанию Родендорфа о том, что филогенез и система не всегда адекватны, 
птерокомматин в ранге отдельного семейства следует выделить из семейства 
Арһіаідае, даже, если происхождение последних и связано.с этой группой, что 


м В . . 
Если не считать Уготарніз Іопвіғоѕігіѕ Е., возможно заселившего иву вторично, и перешедшего 
на ивы в качестве вторичного хозяина Тиђеғо/асйпиѕ ѕаЇірпиѕ Сплс|., в настоящее время неполноцик- 
лого, первичный хозяин которого должен быть еще древнес, и в настоящее время не известен. 
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допустимо. “В случае возникновения в филогенезе каких-либо прогрессивных 
или специальных черт организации, данная группа животных резко обособляет- 
ся от предковой и становится представителем совсем иной, новой систематиче- 
ской единицы, то есть нового таксона более высокого ранга. Эта форма вместе 
со своим предком остается филогенетически единой и в то же время системати- 
чески резко обособленной от него” (Родендорф, 1961, с. 42). 

В статье Г. Х. Шапошникова, В. Г. Кузнецовой и А. В. Стекольщикова 
(1998 ) в схеме филогении Арһійійае, между прочим, указано, что хотя у Арћһійіпі 
и Ріегосоттаїйпає кариотип 2п=8, их кариотипы отличаются по структуре. Это 
же подтвердила в письме автору настоящей статьи В. Г. Кузнецова: “Что касает- 
ся Ріегосоттаїѓіпае, то по моим данным, их надо конечно, выделить в отдельное 
семейство. У птерокомм 2п=8 или кариотипы с многочисленными мелкими 
хромосомами (кроме половых хромосом, которые остаются нефрагментированы, 
в то время как автосомы явно деляться на части в эволюции). Такая структура 
кариотипа с 8 хромосомами явно не встречается у Аріідідає. Так что Ріегосот- 
тагіпає (-4ае) — это что-то явно совсем отдельное” (письмо от 04.03.99). 

Выделение птерокомматин в отдельное семейство птерокомматид соответст- 
вует последней системе Мордвилко (1948), за исключением того, что все ны- 
нешние семейства тлей по сравнению с системой Мордвилко, подняты на ранг 
выше, а птерокомматиды сближены не с семейством Сһаіќорћһогійае (у Мордвил- 
ко — подсемейство), а с ляхнидами (І асіпідає). 
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